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Аннотация 

Рассмотрены принципы устойчивой организации экосистем и роль изобилия 

пространства, вещества и энергии в еѐ поддержании. Жизнь состоит из 

неподвижных организмов (растения, грибы, бактерии) и передвигающихся 

животных. Неподвижная жизнь образует сплошной покров живого слоя на 

земной поверхности и находится в условиях отсутствия изобилия, захватив всѐ 

доступное для жизни пространство, вещество и энергию. Это позволяет 

неподвижной жизни образовать экосистему со стационарной биомассой и 

стабилизировать в этой биомассе генетическую информацию об управлении 

окружающей средой с помощью поддержания устойчивой замкнутости 

круговорота веществ. Локальное среднегодовое потребление веществ и энергии 

крупными животными на единицу площади в тысячи раз превосходит 

среднегодовую продукцию и потребление неподвижной жизнью. Крупные 

растительноядные животные могут жить только за счѐт потребления живой 

биомассы неподвижной жизни, разрушая еѐ постоянство. При замене 

неподвижных гетеротрофов экосистемы передвигающимися животными 

разрушается возможность управления окружающей средой неподвижной 

жизнью. На основании анализа теоретических и эмпирических данных мы 

заключаем, что жизнь в окружающей среде устойчиво сохраняется при 

ограничении потребления энергии крупными животными величиной порядка 

одного процента продукции неподвижной жизни. 
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1. Введение 

Жизнь является самым мощным процессом, определяющим состояние 

окружающей среды на Земле. Наглядно это демонстрируют запасы и потоки 

углерода – основного химического элемента жизни. При запасах органического 

углерода в почве и в океане и неорганического углерода в атмосфере порядка 

10
3
 ГтС (1 Гт = 10

9
 т) (Jackson et al. 2017; Follett et al. 2014) и чистой первичной 

продуктивности биосферы порядка 10
2
 ГтС/год (Field et al. 1998), при 

разбалансировке синтеза и разложения жизнь способна полностью разрушить 

окружающую среду всего за 10 лет. То, что этого не происходит на временах 

порядка существования биологических видов (~10
6
 лет) и экосистем (>10

7
 лет), 

означает, что жизнь содержит информацию о характеристиках окружающей 

среды и поддерживает эти характеристики в пригодном для себя состоянии, 

компенсируя все неблагоприятные допороговые изменения биотической и 

абиотической природы. В этом состоит биотическая регуляция окружающей 

среды (Горшков 1995; Gorshkov et al. 2000). 

 Зелѐные растения поглощают солнечное излучение и на его основе с 

коэффициентом полезного действия порядка одного процента синтезируют 

органическое вещество, которое служит источником энергии для всех живых 

организмов. Максимальная мощность потока синтеза органики P на единицу 

площади порядка P ~ 1 Вт/м
2
 задаѐтся солнечным излучением и не может быть 

изменена жизнью. Однако мощность J потока разложения органики на единицу 

площади – дыхание – зависит от количества живой биомассы на единицу 

площади. В силу универсальной структуры ДНК и биохимической природы 

живых организмов мощность дыхания на единицу объѐма живого тела в 

среднем одинакова для всех видов биоты и составляет порядка Q ~ 1 кВт/м
3
 

(Горшков, 1981; Makarieva et al. 2008), рис. 1а. Поэтому крупные животные с 

вертикальным размером l порядка 1 м и потоком разложения на единицу 

площади J = Ql, превышающим поток синтеза P в сто и более раз, рис. 1б, 

являются “горячими точками” разбалансировки синтеза и разложения, 

представляя, таким образом, потенциальную угрозу устойчивости экосистемы и 

окружающей среды (Горшков, 1981, 1982а). Это фундаментальное свойство 



крупных животных однозначно вытекает из их биологических особенностей, но 

до сих пор, как и биотическая регуляция, остаѐтся за рамками обсуждений 

экологических взаимосвязей растений и животных и устойчивости экосистем 

(Walker, Noy-Meir 1982; Power, 1992; Sinclair et al., 2007; Smirnova et al. 2016; 

Zhu et al. 2018). 

Рис. 1. Дыхание на единицу объѐма Q (a) и на единицу площади проекции  

J ≡ Ql (б) у организмов разных линейных размеров l: зелѐных листьев (Wright et 

al. 2004), микроводорослей (Makarieva et al. 2008) и млекопитающих (Savage et 

al. 2004). У млекопитающих l ≡ (m/ρ)
1/3

, где m – масса тела, ρ = 10
3
 кг м

−3 
 – 

плотность воды. Величина P = 1 Вт м
−2

 – характерная чистая первичная 

продуктивность биоты, см. текст. 

 

 В отличие от крупных животных, мелкие гетеротрофные организмы (в 

частности, бактерии и грибы), чьи линейные размеры не превышают l = P/Q ~ 1 

мм, могут образовать сплошной неподвижный покров подобный растительному 

и тем самым обеспечить устойчивый поток разложения, сбалансированный с 

синтезом. Сплошной покров растений и микроскопических гетеротрофов имеет 

фундаментальное значение для организации экосистем в двух важнейших 

аспектах. Во-первых, он позволяет биоте считывать характеристики 

окружающей среды и реагировать на возмущения в любой точке биосферы. 

Одновременное повсеместное присутствие рабочих механизмов биотической 



регуляции (живых клеток) обеспечивает максимально эффективное воздействие 

неподвижной жизни на окружающую среду с использованием всей имеющейся 

генетической информации о необходимости замкнутости круговоротов веществ 

с компенсацией любых от него отклонений.  

 Во-вторых, при сплошном неподвижном покрове, то есть, в отсутствие 

изобилия пространства, вещества и энергии, возможна эффективная 

стабилизация генетической программы биотической регуляции. Составляющее 

биотическую регуляцию сверхсложное взаимодействие живых особей с 

окружающей средой, которая включает и особей других видов, определяется 

генетической программой ДНК – геномом вида. При производстве следующих 

поколений организмов макромолекулы ДНК копируются с квантовыми 

ошибками, сохраняющими за период полураспада только половину 

нормальных безошибочных геномов, тождественных предшествующему 

поколению (Горшков 1995; Горшков, Макарьева 2016). Устранение ошибочных 

геномов производится на основе конкурентного взаимодействия особей 

популяции – нормальные особи с безошибочным геномом удаляют из 

популяции особей с ошибочным геномом. Это главная отличительная 

особенность жизни, не встречающаяся в неживой природе (Горшков, 

Макарьева 2001). Распадные особи с ошибочным геномом, производимые 

нормальными особями сплошного покрова неподвижной экосистемы 

(растениями, бактериями, грибами), погибают вследствие отсутствия изобилия: 

им негде существовать. В популяциях крупных животных, не образующих 

сплошного покрова, особи с ошибочными геномами могут накапливаться в 

течение продолжительного времени, избегая конкурентного взаимодействия с 

другими особями. 

Несмотря на значительные успехи в изучении молекулярной “анатомии” 

ДНК, расшифровка информации о взаимодействии особи с окружающей средой 

отсутствует. Она не может быть получена из дальнейшей детализации 

анатомических характеристик ДНК. Необходимо непосредственное изучение 

взаимодействия особи с окружающей средой. В этой статье мы рассмотрим 



ключевые количественные характеристики живых организмов, определяющие 

это взаимодействие. 

 

2. Универсальные характеристики биоты 

Живой слой растительности характеризуется мощностями фотосинтеза F 

(Вт/м
2
) и чистой первичной продукции P (Вт/м

2
) на единицу земной 

поверхности, а также дыхания Q (Вт/кгж.м.) на единицу живой массы или объѐма 

(1 Вт/кгж.м.= 10
3
 Вт/м

3
) с учѐтом того, что плотность живой массы близка к 

плотности воды, 1 кгж.м./дм
3
 =10

3
 кг/м

3
. Все эти величины можно записать как 

на единицу площади поверхности, так и на единицу толщины слоя l (м). В 

частности, J = Ql (Вт/м
2
) – дыхание слоя биомассы толщиной l на единицу 

площади земной поверхности.  

 Средняя величина дыхания (темнового дыхания растений) Q имеет 

порядок одного ватта на килограмм, рис. 1а; она является универсальной 

характеристикой всей жизни на суше и одинакова для большинства таксонов 

биоты (Горшков 1981; Makarieva et al. 2008):  

 

    
Вт

кгж.м.
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Вт

м2
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Универсальность Q (1) состоит в том, что в любом таксоне независимо от 

среднего размера организмов таксона (бактерии, одноклеточные эукариоты, 

насекомые, млекопитающие, зелѐные листья растений и др.) мощность дыхания 

оказывается порядка одного ватта на килограмм для многих видов. При этом 

внутри каждой группы организмов Q может зависеть от размера (Kiørboe, Hirst 

2014; Hatton et al. 2019). Например, зелѐные листья толщиной 0,1 мм и 

млекопитающие массой 1 кг дышат со скоростью около 1 Вт/кг = 10
3
 Вт/м

3
, а 

более мелкие автотрофы (одноклеточные водоросли) и более мелкие 

млекопитающие – с более высокой скоростью в несколько ватт на килограмм 

(несколько киловатт на кубический метр), рис. 1a. 



 Запас K энергии в единице массы (объѐма) живого тела (слоя) также 

универсален для всей жизни (Cummins and Wuycheck, 1971): 
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г
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Содержание массы органического углерода C
+
 в живой массе имеет порядок 

10% (Makarieva et al. 2008). Поэтому запас энергии     на единицу массы C
+
 

(кгС
+
) в десять раз больше (2), 

          
 Дж

кг  
.        (3) 

Энергетическая мощность однозначно переводится в скорость обмена веществ 

с помощью равенств (2), (3): 

1 Вт = 1 Дж/с = 0,75 кгC
+
/год  1 кгC

+
/год.    (4) 

Величина фотосинтеза (валовой первичной продуктивности) ограничена 

поглощѐнным солнечным излучением и эффективностью фотосинтеза. 

Минимальный сплошной слой одноклеточной растительности уже поглощает 

всѐ приходящее солнечное излучение (пренебрегая альбедо). Поэтому 

фотосинтез в период вегетации (в умеренной зоне в тѐплый период, а в 

тропиках круглогодично) имеет на суше в экосистемах с достаточным 

влагообеспечением одинаковый порядок величины (Potter et al. 2012; Šímová, 

Storch 2017): 

    
Вт

м2
.          (5) 

Фотосинтез образует энергию органического вещества растений, 

затрачиваемого на дыхание, и чистую первичную продукцию (роста и 

воспроизводства растений), поедаемую гетеротрофами – бактериями, грибами, 

животными). Из закона сохранения энергии и вещества имеем: 

 F = Ql + P,      P = Qlh,   ltot  = l+ lh  = 
Q

F
,     (6) 

где l  и lh – толщины слоѐв растений (l) и гетеротрофов (lh).  



Вегетация в умеренной зоне длится около трѐх-четырех месяцев. В остальное 

время года полный метаболически активный слой ltot живой растительности и 

неподвижных гетеротрофов может уменьшаться до нуля. 

 В стационарном зрелом растительном покрове смертность частей 

растений должна компенсироваться чистой первичной продукцией живого слоя 

P. Продукция P = Pс   зрелой растительности в форме отмерших частей 

растений поедается неподвижными гетеротрофами, обеспечивая их дыхание 

(1). Согласно наблюдениям (Whittaker, Likens 1975; Longhurst  1995; Potter et al. 

2012; Chen et al. 2017) валовая первичная продуктивность F превосходит 

чистую первичную продуктивность P примерно вдвое, поэтому чистая 

первичная продуктивность Pс  зрелой растительности примерно совпадает по 

величине с дыханием всего слоя lc зрелой растительности:  

 Pс = F  Q lc ≈  Q lc   0,5 F.              (7) 

По причине этого совпадения и в силу универсальности дыхания Q на единицу 

толщины живого слоя у растений и гетеротрофов, толщина lh слоя 

неподвижных гетеротрофов, поглощающих чистую первичную продукцию Pс = 

Qlh  Qlc, примерно совпадает с толщиной lc живого слоя растений: lс = lh = 1 

мм, рис. 2: 

    
    

 
             

  

 
                        (8) 

 В силу соотношения (7) время   = K/Q разложения живой массы (объѐма) 

за счѐт дыхания совпадает со временем p= Klc/Pc синтеза слоя lc живой массы 

растениями и составляет 

   = K/Q = Klc/Pc = 4·10
6
 с = 50 суток.     (9) 

Это приблизительно время выращивания одного урожая. 

 Приведѐнные в формулах (5) и (7) и на рис. 2 характерные численные 

значения продуктивности биоты соответствуют вегетативному сезону в 

экосистемах суши с достаточным влагообеспечением, в основном, лесам 

(Šímová, Storch 2017). Среднеглобальная продуктивность биоты суши в силу 

существования низкопродуктивных территорий типа пустынь оказывается 



меньше. Глобальная чистая первичная продукция суши Pg = 56 ГтC
+
/год (Field 

et al. 1998) при площади суши Sl =1,5∙10
14

 м
2
 соответствует, согласно (4), чистой 

первичной продуктивности P = Pg/Sl = 0,4 кгС
+
/год/м

2
 = 0,5 Вт/м

2 
 и валовой 

первичной продуктивности F = 1 Вт/м
2 

, что в два раза меньше (5) и (7). Также 

отметим, что для лесов отношение P/F (7) варьирует от 0,3 до 0,5 (Potter et al. 

2012). 

 

 

 

Рис. 2. Важнейшие численные сведения о биоте, см. соотношения (1)-(9); ЧПП 

и ВПП – чистая и валовая первичная продуктивность. 

 

3. Организация неподвижной экосистемы жизни и биотическая регуляция 

Источником энергии для жизни служит солнечное излучение. Только 

автотрофные организмы способны преобразовывать энергию солнечных 

фотонов в энергию органического вещества, которую затем могут использовать 

для поддержания своей жизнедеятельности все живые организмы, как 

автотрофы, так и гетеротрофы. На суше энергетической основой жизни 

являются растения. Максимальный живой (метаболически активный) слой 



растительности lc = 1 мм, рис. 3, ограничивается потоком солнечного излучения 

и не может быть увеличен в силу универсальности скорости дыхания на 

единицу объѐма. При средней толщине зелѐного листа порядка d = 0,3 мм (рис. 

1) живой слой растительности lc = 1 мм соответствует листовому индексу, 

равному lc/d = 3. 

 На суше большую часть биомассы, заключѐнной в живых растениях, 

составляют не зелѐные листья, а древесина (Bar-On et al. 2018). Слой древесины 

в лесах может превосходить слой зелѐных листьев на два порядка, достигая 100 

мм (что соответствует запасу органического углерода порядка 10 кгC
+
/м

2
), рис. 

3. Прирост древесины происходит со скоростью порядка 0,1Pc (Whittaker, 

Likens 1974). При фиксированном максимальном слое растительности lc  чистая 

продукция древесины может производиться растениями только в форме слоя 

органического вещества, лишѐнного дыхания. Действительно, древесина 

метаболически неактивна в сравнении с листьями (Makarieva et al. 2005а; Bar-

On et al. 2018), но она выполняет важнейшие структурные функции. Высокий 

лесной полог необходим для функционирования биотического насоса 

атмосферной влаги, регулирующего круговорот воды на покрытых лесом 

континентах (Makarieva, Gorshkov 2007; Makarieva et al. 2014; Nobre 2014; Sheil 

2018). Поэтому древесина живого дерева является экологически 

“неприкосновенной” – она максимально защищена от поедания и 

преимущественно подвергается разложению только после смерти дерева 

неподвижными гетеротрофами (грибами, бактериями) и в меньшей степени 

мелкими передвигающимися животными (дождевыми червями, некоторыми 

насекомыми и другими беспозвоночными). 

 Неподвижные гетеротрофы имеют живой слой, примерно совпадающий с 

живым слоем растительности, lh = 1 мм, который также не может быть 

увеличен, рис. 3. Гетеротрофы воспроизводят толщину своего слоя и разлагают 

свою собственную лишѐнную дыхания отмершую продукцию.  

Таким образом, при заданном потоке солнечного излучения полный 

живой слой ltot неподвижной жизни не может быть увеличен и составляет  

ltot = lc + lh  2 мм (8).  



Таким образом, важнейшим свойством неподвижной жизни является то, 

что при фиксированном потоке солнечного излучения живой слой 

неподвижной жизни остаѐтся постоянным. Неподвижные гетеротрофы 

потребляют чистую первичную продукцию в виде отмерших частей растений, 

не разрушая живые растения и не внося, таким образом, флуктуации в базовый 

поток энергии в экосистеме от солнечного излучения к органическому 

веществу. Это постоянство живого слоя экосистемы сохраняет неизменным во 

времени запас генетической информации об устойчивой замкнутости 

круговоротов веществ, компенсации любых внешних возмущений с помощью 

направленных отклонений от такой замкнутости и обо всех прочих элементах 

управления окружающей средой. Соотношение Qlc = Pc = Qlh (7) имеет 

глубокий смысл: в стационарном случае метаболические мощности (дыхание) 

синтезирующего (автотрофы) и разлагающего (гетеротрофы) органику блоков 

биотической регуляции совпадают, составляя каждый по половине от 

максимального потока фотосинтеза F, ограничиваемого солнечной радиацией. 

Эти два одинаково мощных блока позволяют биоте с максимальной 

эффективностью реагировать на возмущения окружающей среды путѐм 

направленного изменения баланса синтеза и разложения органического 

вещества. 

Все организмы неподвижной жизни находятся в условиях отсутствия 

изобилия пространства, вещества и энергии. Это позволяет организмам 

неподвижной жизни немедленно удалять из популяции распадных особей, т. е. 

особей с искажѐнной генетической программой об управлении окружающей 

средой. В силу отсутствия изобилия для таких особей не остаѐтся пространства, 

вещества и энергии, чтобы жить, избегая конкурентного взаимодействия с 

нормальными особями. 

Рассмотрим особенности биотической регуляции окружающей среды 

неподвижной экосистемой, рис. 3. Обозначим термином органический и 

неорганический биоген химический элемент, входящий в органические (+) и 

неорганические () молекулы, используемые жизнью. Органические биогены 

входят в живые слои неподвижных экосистем в определѐнных 



стехеометрических соотношениях [O/C/N/P]
+
. При разложении органических 

слоѐв в силу закона сохранения веществ те же соотношения сохраняются и для 

неорганических биогенов в окружающей среде. В зрелых стационарных 

экологических сообществах, образующих неподвижные экосистемы, равенство  

[O/C/N/P…]
+
 = [O/C/N/P…]


     (10) 

обеспечивает стационарность всей окружающей среды, включающей и живой 

слой ltot неподвижной экосистемы. Соотношение (10) означает замкнутость 

круговоротов веществ и отсутствие в экосистеме биогенной лимитации: 

неорганические биогены присутствуют в окружающей среде именно в тех 

концентрациях, в которых они необходимы жизни. 

 Жизнь переводит органические биогены в неорганические и обратно, 

поэтому концентрации и тех, и других должны находится под биотическим 

контролем. Например, в случае углерода неорганическим резервуаром, 

регулируемым биотой суши, является атмосфера, из которой растения 

потребляют углекислый газ, необходимый для фотосинтеза. Органическими 

резервуарами углерода, регулируемыми биотой суши, является сама биота 

суши, рис. 3, а также запасы органического углерода в почве. 

 Генетическая программа биотической регуляции настроена на 

поддержание внутренней среды живого слоя, в частности, на сохранение его 

толщины (биомассы).  При постоянном суммарном количестве биогенов в 

органическом и неорганическом резервуарах случайный излишек биогенов в 

активном неорганическом резервуаре (например, излишек углекислого газа в 

(8атмосфере) означал бы убыль равного количества биогенов из органического 

резервуара (например, из почвы). Учитывая разную перемешиваемость 

биогенов в разных резервуарах (например, локальный, но значительный выброс 

углерода из почвы приводит к небольшому, но глобальному увеличению 

концентрации углекислого газа в атмосфере), в такой ситуации двойного 

возмущения восстановление оптимальной окружающей среды биотой 

одновременно в локальном и глобальном масштабе было бы невозможным.  

 



 

Рис. 3. Биотическая регуляция окружающей среды неподвижной экосистемой. 

Числа в прямоугольниках – запасы углерода в эквивалентных толщинах живых 

слоев l (мм): метаболически активный органический углерод (зелѐный) – 

сплошная линия, метаболически неактивный – пунктирная линия (серый – 

органический, оранжевый – неорганический). Обведѐнные красным стрелки с 

числами около них – потоки углерода в единицах мощности (Вт/м
2
), 

окружности – времена оборота углерода в годах (отношения запаса в 

резервуаре к потоку через него). Голубые стрелки – потоки, характеризующие 

круговорот воды. Чѐрные стрелки – мощность (Вт/м
2
) разрушения живой 

растительной биомассы различными агентами в современной биосфере. 

Примечание к рис. 3. Толщина слоя l в миллиметрах соответствует запасу m 

(кг/м
2
) живой массы на 1 м

2
 земной поверхности в килограммах: m(кг/м

2
) = 

l(10
3

 м) (10
3 
кг/м

3
) = l(мм). Запас энергии живой массы на площади 1 м

2
 

получается умножением массы на единицу площади m(кг/м
2
) = l(мм) на 

энергосодержание живой массы K = 410
6
 Дж/кг. Время оборота   = K/Q ≈ 0.1 

год при l = 1 мм. Запас и поток углерода в неорганическом резервуаре, 

выраженные в кгС
−
/м

2
 и кгС

−
/м

2
год, переведены в эквивалентные живые слои 

(после потребления неорганических веществ растениями) согласно 

соотношениям 1 кгС
−
 = 1 кгС

+
 (стехеометрия), 0,1 кгС

+
= 1 кг живой массы и 1 

Вт = 0,75 кгС
+
/год, см. (4). Неподвижные гетеротрофы съедают отмершие части 

растений со скоростью равной скорости их продуцирования, так что толщина 

слоя этой лишѐнной дыхания продукции растений не превышает толщину 

живого слоя l ≈ 1 мм. 



 С другой стороны, внешние возмущения приводят к случайному 

изменению содержания биогенов в одном из двух резервуаров (органическом 

или неорганическом). Биотическая регуляция, сохраняющая только 

внутреннюю окружающую среду живого слоя (т. е. стабилизирующая 

органический резервуар), приводила бы к нарушению постоянства массы 

активного резервуара неорганического биогена. Внешняя окружающая среда 

изменялась бы в случайном направлении под воздействием внешних 

возмущений и вышла бы за пределы оптимальных значений, что в итоге 

привело бы к невозможности дальнейшей стабилизации максимальной массы 

активного слоя неподвижной экосистемы. В конечном счѐте поддержание 

стационарности и устойчивости жизни стало бы невозможным. 

 Поэтому для эффективной биотической регуляции окружающей среды 

необходим третий неактивный органический или неорганический резервуар, 

рис. 3, играющий роль буфера, из которого можно было бы извлекать 

недостающие биогены или в который можно было бы погружать избыточные 

биогены. При чрезмерном накоплении биогенов в активных резервуарах часть 

биогенов может удаляться из окружающей среды и захораниваться в 

неактивных резервуарах, рис. 3. 

 Главным свойством неактивного резервуара является его инертность по 

отношению к функционированию биоты. Например, неактивным резервуаром 

азота служит атмосферный азот – он эффективно перемешивается глобально, не 

используется напрямую растениями, не является парниковым газом, а запасы 

его столь велики по сравнению с используемым биотой азотом почвы, что 

никакие изменения в регулируемом биотой резервуаре (почве) не приведут к 

сколь-нибудь значимому изменению концентрации атмосферного азота.  

 Другим примером неактивного резервуара может служить органическое 

вещество, устойчивое к биотическому разложению или выведенное за пределы 

биосферы. Метаболически неактивное органическое вещество может быть 

включено в окружающую среду в нескольких формах и быть частью как 

регулируемого, так и неактивного резервуара. Неприкосновенная древесина 

лесов, защищѐнная от неподвижных гетеротрофов и покрытая живым камбием 

(корой) деревьев, рис. 3, относится к регулируемому резервуару. 

Долгоживущие фракции растворѐнного органического углерода океана, гумуса 



почвы, торфа болот, недоступные для разложения гетеротрофами, относятся к 

неактивному резервуару, рис. 3. 

Наконец, мѐртвое вещество, синтезируемое биотой с нарушением 

соотношения (10) в виде гидрокарбонатов, углеводородов и пр., может быть 

выведено из окружающей жизнь среды и депонировано в дисперсно 

распределѐнном неорганическом (например, раковины) или органическом 

веществе в осадочных породах, рис. 3. В частности, депонирование 

органического углерода в осадочных породах в течение фанерозоя 

предотвратило катастрофическое накопление СО2 в атмосфере за счѐт 

фильтрации углекислого газа из недр Земли (Schwartzman, Volk 1989). 

Концентрированная часть неактивного резервуара органического углерода 

потребляется современной цивилизацией в форме ископаемого топлива, рис. 3. 

Ещѐ раз подчеркнѐм, что при включении всех перечисленных мѐртвых 

органических резервуаров неподвижная жизнь по-прежнему имеет живые слои 

толщиной порядка ltot = 2 мм для растений и гетеротрофов (8), а в окружающей 

среде, регулируемой биотой, выполняется соотношение (10). 

 

4. Передвигающиеся животные в неподвижных экосистемах 

Эволюционное укрупнение размеров тел особей (Правило Копа, Stanley 

1973) обусловлено возможностью конкурентного вытеснения из окружающей 

среды особей с более мелкими телами. Тела крупных животных могут 

достигать размера порядка одного и более метра, что соответствует 10
3
 слоям 

неподвижной жизни.  Следовательно, дыхание на единицу площади проекции 

животного на земную поверхность может достигать J = 10
3 

Вт/м
2
. Это в тысячу 

раз превосходит чистую первичную продуктивность растений, J = Ql   P, рис. 

1б.  

 Важнейшее экологическое следствие из этого факта – то, что крупные 

животные не могут образовать сплошной покров, питаясь продукцией 

неподвижной жизни в виде отмерших частей растений. Они вынуждены 

непрерывно передвигаться по земной поверхности и питаться живой 

растительной биомассой, разрушая еѐ и внося возмущения в потоки синтеза 

органического вещества. Поскольку тела животных не образуют сплошной 

покров, крупные животные существуют в условиях изобилия пространства и 



пищи. При этом возникает возможность взрывоподобного роста плотности 

численности популяции с полным разрушением растительной биомассы 

(Горшков, 1981; Горшков, 1982а).  

Условие существования передвигающихся животных, поедающих 

неподвижную живую биомассу растений, определяется законом сохранения 

энергии. Размер тела животного la свяжем с его живой массой соотношением la 

 (M/)
1/3

, где M и   масса и плотность живого тела. Рассмотрим слой l 

растительной биомассы неподвижной экосистемы, распределѐнный в 

пространстве на протяжении высоты H (например, высота леса или глубина 

эуфотического слоя океана), рис. 4. При передвижении со среднесуточной 

располагаемой скоростью u животное заметает в единицу времени полосу 

порядка ula (м
2
/с) и потребляет в этой полосе долю   неподвижной 

растительной биомассы. Мощность энергопотребления животного при этом 

составляет Kulla, где K определено в (2),  l/H,  l la u – объѐм неподвижной 

биомассы, поглощаемый животным в единицу времени, рис. 4. 

 

Рис. 4. Параметры потребления живой растительной биомассы 

передвигающимся растительноядным животным, см. ур-е (11): l = 1 мм  

толщина живого растительного слоя неподвижной экосистемы;  laлинейный  

размер тела животного;   1  доля потребления доступной животному части 

живого растительного слоя;   l/H, H – высота распределения живого 



растительного слоя (на рисунке этот слой показан для простоты в виде 

монолита, в реальности он состоит из отдельных листьев и пр., распределѐнных 

по высоте H); u = 0,3 м/с – среднесуточная скорость передвижения животного, 

не зависящая от la для млекопитающих. 

 

 Эта мощность должна быть больше среднесуточной мощности дыхания 

животного (Горшков, 1982а): 

Qla
3
 < Klla u,           (11) 

Разность между мощностью потребления пищи передвигающимся животным и 

его дыханием равна мощности кинетической энергии передвижения животного. 

В то время как энергия, потребляемая неподвижной жизнью, подвергается 

диссипации с переходом в тепло внутри сплошного живого слоя, кинетическая 

энергия передвигающегося животного подвергается диссипации с переходом в 

тепловое излучение в окружающей среде вне тела животного. 

 Среднесуточное среднее значение u скорости передвижения животных 

определяется способностью усвоения пищи и однозначно вычисляется из 

данных по среднесуточной энергетической цене передвижения (эквиваленту 

расхода литров бензина на 100 км у автолюбителей). Согласно 

многочисленным измерениям, эта скорость на суше составляет в среднем u = 

0,3 м/с и не зависит от размеров для млекопитающих и птиц (Горшков, 1983, 

рис. 1). Для рептилий эта скорость на порядок меньше и составляет u ~ 0,03 м/с 

(Горшков, 1982б, рис. 8; Горшков, 1995, рис. 5.7.1). 

 Учитывая определение τ ≡ K/Q (9), найдѐм из соотношения (11) 

максимально возможный размер животного в различных режимах потребления 

растительности:
 

  
la <  (uτl)1/2

        (12)  

Очевидно, что максимальный размер соответствует режиму полного 

уничтожения доминантной растительности (валка леса, в настоящее время это 

бобры, лесопромышленность, в прошлом, возможно, крупные млекопитающие: 

белуджитерии, мамонты и др.) При валке леса и поедании всей живой 

биомассы леса у земной поверхности имеем   =  = 1. В результате из (12) 



получаем верхний предел размеров la < (u τ l)
1/2

 = 40 м, что включает всех когда-

либо существовавших животных. Отметим, что валка леса полностью 

уничтожает биотическую регуляцию лесного насоса атмосферной влаги 

(Makarieva, Gorshkov 2007). 

 Рассмотрим далее полное потребление ( = 1) продукции недревесных 

растений нижнего яруса (трава, мхи, лишайники) в лесной экосистеме, где 

такие растения составляют малую часть
1
 общей живой биомассы  = l/H ~ 10

3
. 

В этом случае для u = 0,3 м/с получаем из (12): 

  la  <  (0,3 м/с 410
6
 с  10

3
 м10

3
 )

1/2
 = 1 м (масса порядка 1т) (13) 

Измерения показывают, что для осла и африканского слона u = 0,8 м/с 

(Горшков 1982а; Горшков 1995). Полагая, что такая же скорость 

характеризовала мамонтов и, возможно, других крупных вымерших 

млекопитающих, имеем 

  la <  2 м   (масса порядка 8 т).      (14) 

Эти оценки показывают, что наиболее крупные растительноядные 

млекопитающие в лесных экосистемах существуют на грани своих 

энергетических возможностей. Иными словами, имеющихся растительных 

запасов, доступных передвигающемуся животному, хватает на пределе для 

покрытия энергетических расходов животного. 

 Условие (11)-(12) означает, что животное, передвигаясь по кормовой 

территории со скоростью u и потребляя долю  живой растительной биомассы 

толщиной l, обеспечивает свои энергетические потребности. Однако эти 

условия не накладывают ограничений на долю продукции экосистемы, 

потребляемой животными заданного размера. Эта доля зависит от плотности 

                                                            
1Отметим, что доля доступной биомассы может характеризовать различные 

пространственные конфигурации распределения биомассы растений в экологическом 

сообществе. Например, если животное питается на открытых участках, сформировавшихся 

после вывалов крупных деревьев, доля таких участков составляет 10
-2

 площади леса, и на 

каждом из таких участков оно может съесть не более одной десятой имеющихся растений, 

получим общую пропорцию  



численности животных или от еѐ обратной величины – площади кормовой 

территории, приходящейся на одну особь.  

 Введем линейный размер L индивидуальной кормовой территории 

животного с размером тела la так, что площадь кормовой территории равна S ≡ 

L la (м
2
). Введѐм также характерное время обхода территории a ≡ L/u = S/(lau). 

Доля β потребления чистой первичной продукции P животным составляет, см. 

(11), 

 β ≡ Qla
3
/(PS) = Qla

2
/(PL) = Qla

2
/(Qlua ) < /a .    (15) 

Как видно из (15), максимальная доля потребления β достигается, когда 

животное обходит свою территорию за время a, равное времени оборота 

растительной биомассы , a =  . В этом случае при  имеем β < 1: 

животное может потреблять всю продукцию экосистемы.  

 При этом для животного с la = 1 м и массой тела 1 т площадь 

индивидуальной кормовой территории составит S = laua = 1 км
2
, а биомасса 

1 т/км
2
. Это совпадает по порядку величины с биомассой крупных 

млекопитающих в современных охраняемых национальных парках в саваннах, 

которые, однако, при этом не являются устойчивыми и страдают от перевыпаса 

(Makarieva et al. 2004). Есть предположения, что подобная биомасса 

характеризовала т. н. плейстоценовые степи (Zhu et al. 2018). 

 Экологическая проблема неустойчивости экосистемы в присутствии 

крупных растительноядных животных состоит, в частности, в том, что время 

оборота растительной биомассы, порядка двух месяцев, существенно 

меньше времени жизни l  большинства растений суши,  

     .           (16) 

Действительно, потреблять всю растительную биомассу со скоростью еѐ 

прироста растительноядные животные могут только в течение времени жизни 

растения. Например, животное может потреблять продукцию многолетних 

трав, препятствуя созданию запасов семян и нормальному размножению 

растений. Животные также могут потреблять биомассу молодой поросли 

деревьев, семена которых производятся взрослым деревом. При условии (16) 



возникает возможность накопления биомассы животных в течение длительного 

периода l, которое в случае деревьев достигает сотен лет. За это время 

популяция крупных животных может вырасти до величины, при которой она 

будет полностью поедать всю производимую деревьями молодую поросль. При 

этом после смерти многолетнего растения восстановление и производство 

биомассы становится невозможным, происходит неконтролируемое 

разрушение окружающей среды, падение продуктивности съедобной биомассы 

и вымирание популяции крупных животных вместе с исходной экосистемой. 

Наиболее детально этот процесс изучен для саванн: при искусственном 

увеличении плотности численности растительноядных животных происходит 

переход саванны с древесной растительностью в пустыню (Walker, Noy-Meir 

1982). 

 Однако в более широком теоретическом контексте проблема 

неустойчивости экосистемы в присутствии крупных животных не получила 

рассмотрения в экологической литературе. Одна из причин этого в том, что 

математические уравнения, использующиеся в популяционной динамике, в 

частности, различные модификации уравнений Лотки-Вольтерра, не содержат 

возможности вымирания животных.  Эта проблема получила название 

проблемы атто-лисы (atto-fox problem), приставка атто- соответствует 

умножению на 10
─18 

 (Lobry, Sari 2015; Mollison 1991). В этих моделях даже при 

достижении бесконечно малой численности популяции вида – например, до 

10
─18

 особей лисиц на квадратный километр как в работе Mollison (1991) –  

возможно еѐ восстановление до реалистичных наблюдаемых значений. 

Поэтому сценарий вымирания вида математически не существует; его 

требуется задавать вручную. Если не задать вымирание, популяция будет 

существовать вечно, колеблясь между бесконечно малыми и обычными 

значениями численности. Можно также искусственно исключить бесконечно 

малые значения численности. Так, например, в модели плейстоценовых степей 

при уменьшении численности крупных животных ниже одной особи на тысячу 

квадратных километров, численность автоматически повышалась до этого 

значения (Zhu et al. 2018). (Отметим, что многие крупные животные имеют 



индивидуальную кормовую территорию порядка тысячи квадратных 

километров (Makarieva et al. 2005б), поэтому для крупных животных плотность 

численности 10
─3

 особи/км
2
 является скорее нормальной, чем низкой.) 

Очевидно, что при таком подходе устойчивость экосистемы исследовать 

невозможно. 

 Согласно палеонтологическим данным, неотъемлемым свойством 

экологического сообщества плейстоценовой степи была пространственная и 

временная нестабильность (Mann et al. 2015). Мегафауна плейстоценовой степи 

неоднократно претерпевала региональные вымирания, после чего 

восстанавливалась за счѐт миграций из удалѐнных регионов рефугий. (За 

характерное время  (9) расходования энергетических ресурсов 50 суток 

животное со среднесуточной скоростью u = 0,3 м/с может преодолеть 1300 км.) 

Эта пространственная и временная динамика согласуется с представлением о 

том, что за счѐт своего мощного дестабилизирующего воздействия на 

региональную окружающую среду и климат мегафауна плейстоценовой степи 

подрывала условия своего собственного существования, после чего локально 

вымирала и могла заселиться вновь на те же территории только после их 

сукцессионного восстановления. 

 Несмотря на скудность и противоречивость данных о характеристиках 

плейстоценовой степи, можно обозначить возможные механизмы такого 

разрушения окружающей среды мегафауной. Во-первых, травостой, 

поддерживаемый мегафауной, в отличие от леса (или тундры в высоких 

широтах) не способен эффективно удерживать влагу в почве и, следовательно, 

функционировать как биотический насос атмосферной влаги (Makarieva, 

Gorshkov 2010). Помимо контроля почвенной влаги, изменение характера 

растительного покрова крупными растительноядными животными может 

привести к доминированию трав, использующих C4 фотосинтез (например, 

некоторые виды Artemisia (Yin, Wang, 1997; Su et al. 2011)), и имеющих более 

низкую скорость транспирации на единицу синтезированной массы органики, 

чем С3 растения. Низкое испарение уменьшает интенсивность биотического 

насоса. В отсутствие биотического насоса осадки на суше малочисленны и 



нерегулярны, происходят наводнения и засухи, которые могут привести к 

падению продуктивности и истощению кормовой базы животных.  

Во-вторых, согласно данным долгосрочных экспериментов, повышенная 

продуктивность экосистем высоких широт, в частности, тундры 

сопровождается истощением запасов почвенного органического вещества 

(Mack et al. 2004). Поэтому высокая продуктивность травостоев, необходимая 

для обеспечения питанием мегафауны с высокой плотностью численности, 

могла иметь временный характер и сопровождаться деградацией почв, что в 

конечном счѐте приводило бы к падению продуктивности, истощению 

кормовой базы, вымиранию животных и началу сукцессионного 

восстановления исходного сообщества. Подчеркнѐм, что до сих пор ни тот, ни 

другой эффект не рассматриваются в исследованиях плейстоценовой степи 

(Zhu et al. 2018). 

 

5. Крупные животные и устойчивость экосистемы 

Фундаментальным вопросом экологии является вопрос о том, какую долю β  

продукции экосистемы могут потреблять крупные передвигающиеся животные, 

не нарушая устойчивости экосистемы. Как обсуждалось в разделе 2, 

неподвижные гетеротрофы могут обеспечивать свои энергетические 

потребности, потребляя только отмершие части растений и не разрушая живую 

растительную биомассу. Теоретически это позволяет свести флуктуации 

потоков синтеза и разложения к нулю. Однако все живые организмы смертны. 

Смерть растений неминуемо вносит флуктуации в энергетические потоки в 

экосистеме. Вывал старых деревьев и ассоциированной с ними растительности 

и дальнейшее восстановление биоты на образовавшихся “окнах” является 

ключевым процессом, определяющим организацию экосистемы леса (Smirnova 

et al. 2018). 

 При полном разрушении стационарной зрелой растительности (смерти 

старого дерева) и еѐ последующем восстановлении происходит рост слоя l от  l 

= 0 (семена) до максимального значения l =  lс. Валовая и чистая первичная 

продуктивности F и P сначала падают до нуля при l = 0, в то время как 



неподвижные гетеротрофы (бактерии и грибы) продолжают дышать. Это 

приводит к уменьшению содержания органического вещества в нарушенной 

области. Затем по мере восстановления растительного покрова F достигает 

максимума, после чего с дальнейшим ростом l и, следовательно, темнового 

дыхания Ql, чистая первичная продукция P (6) уменьшается от F до своего 

первоначального стационарного значения Pс: 

 P(l)  = F – Ql  ≥  Pc ,     0 ≤ l ≤ lc.     (17) 

Смерть дерева приводит вначале к доминированию разложения над синтезом с 

потерей органического вещества, а затем, при восстановлении валовой 

первичной продуктивности, к доминированию синтеза над разложением и 

восстановлению биомассы экосистемы при уменьшении мощности дыхания 

гетеротрофов относительно максимума. В течение всего этого времени 

биотическая регуляция окружающей среды осуществляется с пониженной 

эффективностью, поскольку все ресурсы экосистемы направлены на 

самовосстановление. 

При потреблении всей биомассы растений только крупными животными, 

т.е. при β = 1 (15), стационарное состояние возможно при фиксации размера 

индивидуальной кормовой территории животного и, соответственно, 

ограничения плотности численности популяции животных условием возврата 

животного к месту разрушенной биомассы спустя время τ еѐ полного 

восстановления (15). При этом на кормовой территории животного весь живой 

слой неподвижной жизни всегда находится в состоянии восстановления от нуля 

(семена) до нормальной толщины в 2 мм (8).  В этом режиме активность 

молодой растительности (мощность еѐ дыхания) направлена на процесс еѐ 

роста до достижения зрелого состояния, мгновенно уничтожаемого 

животными. Но биотическая регуляция окружающей среды осуществляется 

зрелой неподвижной экосистемой. Поэтому при полной замене неподвижных 

гетеротрофов (грибов, бактерий) передвигающимися крупными животными 

биотическая регуляция окружающей среды во всех еѐ проявлениях становится 

невозможной. 



Согласно (15), размер тела животного la и доля β потребления продукции 

экосистемы задают кормовую территорию S = Qla
3
/(βP). При фиксированном la 

и S уменьшить долю   потребления биомассы при каждом посещении 

определѐнной точки кормовой территории можно только за счѐт 

пропорционального уменьшения времени обхода территории τa и, 

соответственно, увеличения скорости  

u = S/(laτa) = Qla
2
/(βPτa)       (18) 

перемещения по кормовой территории, чтобы отношение  τ/τa (15) оставалось 

постоянным. Стационарное состояние при τa   τ возможно, если растения, у 

которых животное съело малую часть   1, восстанавливаются за время 

τaτ   τ. В этом случае растительный покров будет представлен растениями, 

восстанавливающимися не от l = 0, а от некой малой пертурбации порядка lc(1-

При не зависящей от размера скорости передвижения u, характеризующей 

позвоночных, уменьшение доли потребления биомассы  возможно только за 

счѐт уменьшения квадрата размера тела la
2
. Соотношение (18) означает, что 

мелкие животные с высокой скоростью передвижения (например, летающие 

насекомые, птицы, летучие мыши) могут существовать при малых значениях  

и β, практически не нарушая биомассу растений, а крупные и относительно 

медлительные животные, напротив, не могут не вносить существенных 

флуктуаций в функционирование растительного покрова. 

Таким образом, устойчивая экосистема образуется из неподвижной жизни 

растений, грибов и бактерий. В устойчивой экосистеме леса временные и 

пространственные флуктуации синтеза и разложения задаются популяционной 

динамикой деревьев, а максимально устойчивая среда формируется в 

стационарной разновозрастной популяции деревьев, где полностью реализуется 

оконная динамика. Потребление живой растительности крупными животными 

не должно нарушать эту картину. В устойчивых экологических сообществах 

растения должны быть защищены от потребления крупными животными так, 

чтобы вносимые крупными животными флуктуации потребления продукции 

растений не превосходили флуктуаций, вносимых самими растениями 

(Горшков, 1981).  

 Условие на то, чтобы флуктуации, вносимые животными, не 

увеличивались с ростом размера животных, определяет, что доля β потребления 



продукции экосистемы уменьшается обратно пропорционально линейному 

размеру растительноядного животного, причѐм полное потребление продукции 

экосистемы леса позвоночными животными (размер тела более 1 см) 

оказывается порядка одного процента от чистой первичной продуктивности 

(Горшков 1981; 1982a, Makarieva et al. 2004). Этот теоретический результат 

подтверждается анализом эмпирических данных по плотностям численности 

млекопитающих и птиц в бореальных лесных экосистемах (Makarieva et al. 

2004), рис. 5. 

 В тропических лесах доля продукции растений, отводимая крупным 

животным (фрукты, семена), также оказывается порядка одного процента 

первичной продуктивности. При первичной продуктивности тропических лесов 

порядка 2 кгС
+
/м

2
/год (Šímová, Storch 2017), продукция фруктов и семян не 

превышает 0,4 тC
+
/га/год (Fleming 1979; Stevenson 2001), так что даже при 

полном потреблении всех фруктов и семян крупными животными их доля 

потребления первичной продукции составляет не более 2%. 

 До сих пор дебаты относительно причин исчезновения крупных 

позвоночных на разных континентах представлены, в основном, двумя 

гипотезами: климатические изменения и влияние человека, см. обзор в работе 

(Monjeau et al. 2017). При этом принципиальная неустойчивость, связанная с 

разрушением крупными животными растительного покрова и последующими 

неблагоприятными изменениями климата, не рассматривается. С точки зрения 

биотической регуляции, крупные растительноядные животные не смогли 

полностью уничтожить жизнь на суше только потому, что они возникали в 

процессе эволюции, уничтожали растительность и вымирали вместе с видами, 

составляющими их пищевую базу, или без них, в ограниченных ареалах. После 

чего разрушенные ареалы заселяла жизнь без крупных животных. Возможно, 

что слоны, жирафы, носороги, антилопы гну в Африке преобразовали 

тропические леса в саванны и пустыни на больших площадях. Саванны, 

безусловно, являются древней экосистемой (см. Oliveras, Malhi 2018), однако в 

отсутствие крупных животных это неустойчивое переходное состояние между 

лесом и пустыней могло занимать в Африке гораздо меньшие площади, чем в 

настоящее время. Пустыни Северной Америки могли быть результатом 

активности бизонов. Возможно, то же самое происходило в Австралии 



независимо от появления там людей. Продолжительная устойчивость 

биотической регуляции и круговорота веществ на суше сохранялись только 

там, где передвигающиеся животные на суше существовали, в основном, вдоль 

рек, озер и морских побережий, то есть на территориях, составляющих не более 

одного процента площади экосистемы, где разрушения растительности 

животными совпадают по порядку величины с геофизическими.  

 

 

Рис. 5. Распределение потребления чистой первичной продукции в устойчивых 

экосистемах (Горшков 1981; Makarieva et al. 2004): 90% продукции растений 

потребляется мельчайшими организмами (бактериями и грибами); 

беспозвоночные – мельчайшие передвигающиеся животные – потребляют 

около 10% первичной продукции, позвоночные – около 1%. Розовая диаграмма 

– потребление лесных растительноядных млекопитающих и птиц в бореальных 

лесах (Makarieva et al. 2004). 



Отметим принципиальное различие между организацией экосистем суши 

и океана. В океане фотосинтез производится микроскопическим 

фитопланктоном, биомасса которого в десять раз меньше биомассы зелѐных 

листьев на суше (Таблица 1). Сплошной покров неподвижных организмов в 

океане, строго говоря, возникает только в периоды полного затишья и цветения 

фитопланктона. В этот период вся солнечная радиация может поглощаться 

жизнью океана и переходить в продукцию фотосинтеза с обычным для жизни 

коэффициентом полезного действия. В остальные периоды времени 

фитопланктон более равномерно распределяется по фотическому слою в 

условиях изобилия пространства и энергии солнечной радиации. При этом он 

имеет продуктивность, меньшую продуктивности лесов суши, поскольку 

большая часть солнечной радиации поглощается водой и оказывается 

недоступной фитопланктону. Листья же, распределѐнные по всей высоте 

деревьев, поглощают свет так же, как их сплошной слой на земной 

поверхности. За счѐт большей площади среднегодовая первичная продукция 

всего океана примерно совпадает с первичной продукцией суши (Таблица 1). 

Ликвидация распадных особей фитопланктона в океане в отсутствие 

цветения упрощается, в основном, благодаря единственному делению при 

производстве следующего поколения одноклеточного фитопланктона. Кроме 

того, размер генома у многих видов не превосходит 2×10
8
 нуклеотидных пар 

(н.п.) при средней величине генома видов биоты примерно в десять раз больше 

(~10
9
 н.п.) (Горшков, 1995, раздел 4.8). В силу минимального числа делений и 

малого размера генома число мутаций на поколение относительно мало, и 

распадные особи, несущие генетические ошибки, появляются в популяции 

относительно редко, только через многие поколения.  

Для одноклеточных организмов время жизни l и время синтеза биомассы 

совпадают, поэтому длительный рост популяции растительноядных животных 

невозможен, ср. ур-е (16). Помимо этого, глубина H ~ 200 м фотического слоя, 

в котором распределѐн фитопланктон, также превосходит характерную высоту 

экосистем суши почти на порядок. Малость толщины живого растительного 



слоя l в океане и его распределение по большой глубине H (т.е. малое значение 

ε = l/H) приводит, согласно (12), к невозможности поддержания жизни крупных 

растительноядных животных, вносящих флуктуации в функционирование 

фитопланктона. Они в открытом океане отсутствуют и способны находить 

пищу только в прибрежных областях. Крупные животные в целом потребляют 

ничтожную часть потока энергии экосистемы океана (см., например, Trebilco et 

al. 2013), так что биотическая регуляция в океане устойчиво сохраняется. 

 

Таблица 1.  

Данные о продуктивности и биомассе океана и суши 

 

 

Биомасса 

живая 

(ГтС
+
) 

ЧПП  

(ГтС
+
/год) 

Биомасса/ЧП

П (год) 

Дыхание 

(Вт/кг) 

Океан 

(фитопланктон) 
1,3  [1] 49   [2] 0,027 8,8 [3] 

Суша (зелѐные 

листья) 
15  [1] 56    [2] 0,27 1,2 [3] 

 

Источники данных: [1] Bar-On et al. 2018; [2] Field et al. 1998;  

[3] Makarieva et al. 2008. 

 

 В отличие от океана, экосистемы суши не могут существовать без дождя 

и рек. Дождь и реки поддерживаются потоками атмосферной влаги с океанов на 

сушу. Этот поток обеспечивается только ненарушенным зрелым лесом, 

состоящим из сплошного слоя высоких деревьев (Makarieva, Gorshkov 2007; 

2010). Такая организация экосистемы подразумевает большие запасы 

растительной биомассы, которую могут разрушать животные. Поэтому именно 

лесные экосистемы и другие экосистемы с большой растительной биомассой, 

включая кустарники, травостой и болота на суше, прибрежную и мелководную 



растительность и Саргассово море, обладают высокой уязвимостью по 

отношению к агрессивному воздействию на них крупных животных и человека. 

 

6. Обсуждение. Необходимые и достаточные условия биотической 

регуляции окружающей среды 

Мы рассмотрели основные энергетические характеристики экосистем, 

связанные с синтезом и разложением органического вещества и размером тела 

организмов. В отличие от растений и микроскопических гетеротрофов, крупные 

организмы не могут образовать сплошной покров, так как потребляют на 

единицу площади в сотни раз больший поток энергии, чем производят 

растения, рис. 1б. Поэтому крупные животные не “стоят локоть к локтю”, а 

существуют в условиях изобилия пространства, вещества и энергии.  

 По причине изобилия пространства в каждый момент времени животное 

получает информацию только о ничтожно малой части своей кормовой 

территории и может управлять только своим телом и тем пространством, где 

оно непосредственно находится. Поэтому при полной замене неподвижных 

гетеротрофов (грибов, бактерий) передвигающимися крупными животными, 

потребляющими всю продукцию экосистемы, биотическая регуляция 

окружающей среды становится невозможной.  

 Вторым важным следствием изобилия является понижение 

эффективности конкурентного взаимодействия. Отсутствие естественного 

изобилия у неподвижной жизни гарантирует простейший способ ликвидации 

распадных особей (т.е. особей с искажѐнной мутациями генетической 

программой биотической регуляции окружающей среды). Распадные 

неподвижные особи просто лишены свободного для жизни пространства и не 

могут избежать конкурентного взаимодействия с нормальными особями. У 

передвигающихся животных уничтожение распадных особей в популяции в 

условиях естественного изобилия пространства и съедобной биомассы сильно 

усложняется, поскольку появляется возможность для особей с распавшейся 

генетической программой существовать, избегая взаимодействия с 

нормальными особями. Поэтому у многих видов животных генетически 



закреплена программа социальности, проявляющаяся, в основном, в 

длительных миграциях. Биологический смысл этой программы состоит в 

искусственной ликвидации изобилия путем временного образования сверх 

уплотнѐнных плоских стад (оленей, гну, слонов) на земной поверхности и 

шаровых или иным образом строго распределѐнных по расстояниям между 

животными стай в воздухе или воде (косяков рыб в океане, скворцов в воздухе, 

геометрических клиньев гусей, лебедей, “военного строя” гагар). В этом 

состоянии изобилие пространства сильно ограничивается. Это упрощает 

выбраковку распадных особей нормальными особями популяции того же вида 

и окружающими хищниками. Хищники также увеличивают свою плотность 

численности вокруг скоплений жертв и тем самым тоже уменьшают изобилие 

пространства.  

 Биотическая регуляция может осуществляться экосистемами, 

состоящими из 1) неподвижных растений, продуцирующих органические 

вещества, и 2) неподвижных организмов, разлагающих эти органические  

вещества на неорганические составляющие, 3) которые образуют сплошной 

живой слой неподвижной экосистемы на всей земной поверхности, 

действующий в условиях отсутствия изобилия энергии, вещества и 

пространства при  4) ограничении квоты потребления крупными животными 

биомассы растительности величиной порядка 1% чистой первичной продукции 

зрелой растительности, рис. 5. Помимо этого, необходимы 5) запись 

информации в геномах неподвижных продуцентов (растений) и неподвижных 

гетеротрофов об их жѐсткой скоррелированности, обеспечивающей 

замкнутость круговорота веществ в отсутствие внешних возмущений, и о 

направленной разомкнутости этого круговорота при наличии внешних 

возмущений и 6) существование неактивного резервуара органических или 

неорганических биогенов, рис. 3. Эти шесть условий являются необходимыми и 

достаточными для существования биотической регуляции. 

 В отсутствие хотя бы одного из этих условий, например, когда 

продуценты и гетеротрофы представлены произвольно выбранными 

инородными видами, или отсутствует неактивный резервуар биогенов, 



сложнейшая генетическая программа биотической регуляции не действует, и 

регуляция окружающей среды невыполнима.  

 Важнейшим необходимым условием является неподвижность растений, 

при которой растения могут располагаться по всей площади поверхности суши. 

Сплошной слой растительности ликвидирует изобилие пространства. 

Неподвижность растений имеет физическую, а не биологическую природу.  

Энергию, необходимую для синтеза органического вещества, растения 

получают от солнечной радиации. Солнечная радиация состоит из частиц – 

фотонов. Фотоны – это единственные известные наблюдаемые частицы, масса 

которых равна нулю. 

 Накапливаться могут только объекты с ненулевой массой. Энергия 

фотонов нулевой массы не может накапливаться. Растения вынуждены 

ограничить свое потребление потоком фотонов, падающих на единицу 

поверхности, непосредственно занимаемой растением. Растения при 

максимальной толщине своего живого слоя при поглощении всего доступного 

жизни потока солнечной энергии не могут передвигаться, так как не 

существует ни свободного пространства, ни дополнительной энергии на 

передвижение. Если бы Солнце посылало на земную поверхность богатые 

энергией вещества с ненулевой массой (например, поток массы органических 

веществ, которыми питались бы растения), то возникла бы возможность 

локального увеличения толщины живого слоя там, где эти вещества 

преимущественно накапливались бы. При этом в других местах возникли бы 

разрывы сплошного живого слоя, изобилие свободного пространства и 

возможность передвижения растений. Результатом этого стало бы исчезновение 

сплошного растительного покрова земной поверхности.  Возникло бы всеобщее 

изобилие пространства, вещества и энергии. Биотическая регуляция 

окружающей среды и жизнь не могли бы существовать. 

 Неподвижность гетеротрофов, разлагающих мѐртвую органическую 

продукцию растений на суше, имеет биологическую, а не физическую природу.  

Возможность существования неподвижных гетеротрофов (грибов, плесени) со 

сплошным покровом живых тел всей земной поверхности суши – открытие 



биоты суши. Грибов практически нет в океанах (Bar-On et al. 2018). Сплошной 

покров растительности и скоррелированный с ней сплошной покров 

гетеротрофов позволяет снимать всю информацию об окружающей среде на 

земной поверхности и включить эффективную биотическую регуляцию 

окружающей среды в генетическую программу этих неподвижных организмов. 

 Потребление энергии неподвижной жизнью на дыхание, продукцию и 

обмен веществ с окружающей средой производится при стационарной 

неизменной во времени толщине живых слоѐв. Это позволяет неподвижной 

жизни использовать всю накопленную генетическую информацию во 

взаимодействии с окружающей средой. Будучи способной к стопроцентному 

изменению запасов органических и неорганических биогенов за времена 

порядка нескольких лет, биота сохраняет эти запасы постоянными в 

благоприятном для жизни состоянии при любых внешних возмущениях в 

течение сотен миллионов лет. 

 Крупные растительноядные животные не могут существовать на потоках 

веществ и энергии, генерируемых организмами неподвижной экосистемы при 

постоянстве толщины их живых слоѐв. Животные могут жить, только 

уничтожая живую биомассу неподвижной экосистемы, лишая еѐ возможности 

биотической регуляции окружающей среды в образовавшихся в условиях 

изобилия пространства, вещества и энергии. Разрушительный потенциал 

передвигающихся животных используется жизнью только для ликвидации 

сильно нарушенных неподвижных экосистем, как в случае нашествия на 

сельскохозяйственные угодья и лесопосадки саранчи и жуков-короедов и 

гусениц-листоедов на суше, массового размножения и миграции звѐзд и медуз в 

океане. Устойчивая жизнь и биотическая регуляция возможна только при 

ограничении потребления крупными животными продукции неподвижной 

экосистемы величиной порядка одного процента этой продукции для всех в 

совокупности позвоночных животных, рис. 5. Крупные животные, 

существующие в однопроцентном экологическом коридоре, не угрожают 

устойчивости экосистемы и могут выполнять полезные функции, например, 

способствовать распространению семян растений.  



Человек как крупное животное в настоящее время превысил свою 

экологическую квоту в глобальном масштабе почти на два порядка, потребляя в 

настоящее время около 10% чистой первичной продуктивности биосферы 

(Горшков 1995). Следствием этого стало глобальное разрушение экосистем 

суши и региональная и глобальная дестабилизация окружающей среды и 

климата. Охрана и восстановление оставшихся естественных экосистем суши 

должно стать главной задачей в контексте борьбы с неблагоприятными 

климатическими изменениями (Морозов и др. 2019). 
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